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РЕЗУЛЬТАТЫ 
МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИХ 
ИССЛЕДОВАНИЙ 


ПРИРОДА АКАДЕМГОРОДКА В ИССЛЕДОВАНИЯХ РОЛИ 
ГЕНОВ ГИСТОНА Н1 В МАКРО- И МИКРОЭВОЛЮЦИИ 


Данное сообщение касается птирокой 
программы исследований, проводив- 
шихся в течение почти сорока лет под 
руководством В. А. Бердникова, только 
небольшая часть из которых была связана 
с природой Академгородка. Однако, имен- 
но такие работы как минимум дважды 
сыграли в общей программе серьезную 
роль. 

Одной из важнейших и сложнейших 
проблем генетики и молекулярной био- 
логии являются механизмы реализации 
наследственной информации. Эта инфор- 
мация закодирована в последовательности 
нуклеотидов молекулы ДНК, однако реа- 
лизуется посредством сложного каскада 
взаимодействий ДНК с множеством спе- 
циальных белков. У эукариот нить ДНК 
упакована в так называемый хроматин — 
комплекс ДНК и белков, представляющий 
материал хромосом. Два низших уровня 
упаковки любого хроматина — нуклео- 
сомный и наднуклеосомный — обеспечи- 
ваются гистонами — пятью типами глав- 
ных белков хроматина. По две молекулы 
гистонов Н2а, Н2Ъ, НЗ и Н4 формируют 
так называемую коровую частицу, вокруг 
которой соверттается 1,8 оборота ДНК, что 
образует нуклеосому. Нуклеосомный уро- 
вень упаковки ДНК представляет собой 
цепочку нуклеосом, расположенных на 
одной нити ДНК подобно бусинам. Пятый 
тип гистонов — линкерный гистон Н1— 
связывается с межнуклеосомной частью 
ДНК и участвует в укладке нуклеосом- 


ной цепочки в фибриллу диаметром 30 
нм, представляющую наднуклеосомный 
уровень упаковки ДНК. Гистон Н1 не на- 
ходится в хроматине в стехиометрических 
соотношениях с коровыми гистонами, 
и его содержание варьирует в широких 
пределах, что связывают с генетически 
неактивным (большее содержание Н1) и 
активным (меньшее содержание Н1) со- 
стояниями хроматина. 

Эти особенности гистона Н1 как 
важного функционального элемента хро- 
матина давно привлекли к этому белку 
внимание исследователей, изучавших 
механизмы генной экспрессии. Одним 
из таких исследователей был Владимир 
Александрович Бердников, работавший 
в Институте цитологии и генетики СО АН 
СССР (в дальнейшем СО РАН) с 1963 по 
2004г. Хотя научные задачи его коллек- 
тива со временем заметно расптирились, 
гистон Н1 и структура кодирующих его ге- 
нов всегда оставались одним из основных 
объектов исследования. Логика научных 
исследований вскоре привела к изучению 
изменчивости этого белка в макро- и ми- 
кроэволюции. Действительно, в то время 
как гистоны НЗ и Н4 отличаются крайней, 
а Н2а и Н2 — умеренной эволюционной 
консервативностью, гистон Н1, при всей 
важности исполняемой им функции, явля- 
ется одним из самых изменчивых белков. 
Это позволило предположить, что его из- 
менчивость может играть важную роль в 
эволюционном процессе. Надо заметить, 
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что различные части (домены) молекулы 
гистона Н1 эволюционируют с разной ско- 
ростью. Гидрофобный центральный домен 
весьма эволюционно консервативен, тогда 
как гидрофильные М- и, в особенности, 
С-терминальный домены, отличающиеся 
вырожденным аминокислотным составом, 
в частности богатые положительно заря- 
женной аминокислотой лизином, — весь- 
ма изменчивы, что часто не позволяет 
построить консенсус даже для паралогич- 
ных генов одного организма. Причем эта 
изменчивость касается в том числе самой 
длины этих доменов. Именно гидрофиль- 
ные части молекулы ответственны за ее 
связывание с ДНК, таким образом, из- 
менчивость длины гидрофильных доменов 
может непосредственно влиять на силу 
этого связывания. 

Первоначально исследования из- 
менчивости Н1 проводились на весьма 
широком круге объектов, включавших 
растения, моллюсков, иглокожих, рыб, 
рептилий, птиц и насекомых. Часть этих 
объектов — растения и насекомые — со- 
биралась в Академгородке. Можно упомя- 
нуть исследование структуры гистона Н1 у 
хвощей зимующего (Ед зефит тете Г.) 
и лугового (Еда 1зефалт ргафепзе ЕБтП.) [Ро- 
зов и др., 1986а]. Было выявлено пять не- 
аллельных субтипов данного гистона Н1, 
на основании структуры которых была 
реконструирована последовательность их 
дивергенции друг от друга в эволюции, 
причем дивергенция двух исследованных 
видов происходила существенно позднее. 

Однако особенно удобный объект для 
эволюционного анализа — насекомые, 
так как они представлены многими отря- 
дами, включающими огромное число 
видов, причем достаточное число видов 
легкодоступны даже в наших широтах. 
В связи с этим было предпринято широ- 
комасштабное сравнительное исследова- 
ние размеров молекулы гистона Н1 и ее 
основных частей. Материал для данного 
исследования собирался в ряде экспеди- 
ций в Приморье, Туркмению, Грузию и 
Крым, однако основная его часть была 
собрана непосредственно в Академго- 
родке. Примененная при строительстве 
Академгородка уникальная для нашей 
страны модель города диффузного типа 
позволила сочетать застройку с участками 
малонарушенных естественных лесных 
биоценозов. Последние лишились насе- 
ления крупных млекопитающих, однако 


сохранили весь комплекс видов растений 
и беспозвоночных, а на население боль- 
шинства видов птиц близость застройки 
оказала даже благоприятное воздействие. 
Эти условия расположения зданий среди 
фрагментов естественных лесов позволили 
быстро и эффективно проанализировать 
большие выборки видов насекомых, впол- 
не репрезентативные для своих отрядов: 
стрекозы, прямокрылые, полужестко- 
крылые, жесткокрылые, ручейники, 
чешуекрылые. Размах изменчивости 
длины молекулы Н1 оказался поистине 
впечатляющим. В одном только отряде 
жесткокрылых размер молекулы НТ, по 
приблизительным оценкам на основе элек- 
трофоретической подвижности, варьирует 
втрое — от около 190 аминокислотных 
остатков у самого короткого субтипа Н1 
у АсИиз сапайсшатиз Фсо]а1 (полоскун 
желобчатый) (Руйзс1Чае — плавунцы) до 
около 530 остатков у самого длинного из 
субтипов Н1 у бартпиз зр. (Н1збет1Чае — 
жуки-карапузики). 

Результаты, полученные в резуль- 
тате обработки данных по электрофоре- 
тической подвижности гистона Н1 и его 
фрагментов у 441 проанализированных 
видов насекомых [Бердников и др., 1984а; 
Бердников, 1990; Вегп1Коу еф а1., 1993а], 
были исключительно важны для пони- 
мания роли изменчивости гистона Н1 в 
адаптивной эволюции. Анализ измен- 
чивости длины С-терминального домена 
(т.е. функциональной части молекулы) 
гистона Н1 в разных отрядах насекомых 
показал, что она коррелирует с современ- 
ным видовым богатством отряда, но не 
его эволюционным возрастом. Это озна- 
чает, что скорость эволюции гистона Н1 
связана со скоростью видообразования. 
Следовательно, изменчивость гистона Н1 
имеет адаптивную составляющую и была 
задействована по крайней мере в некото- 
рых событиях видообразования. 

Действительно, в начале 1980-х годов 
была высказана идея, что, связываясь 
с ДНК даже неспецифическим образом, 
гистон Н1 должен конкурировать за сайты 
связывания со специфическими генными 
регуляторами [Вго\п, 1984], т.е. он яв- 
ляется элементом молекулярной среды, 
в которой происходит экспрессия любого 
гена генома и в которой действуют белко- 
вые элементы управления наследственной 
информацией. Изменения в структуре 
гистона Н1 могут сказываться на силе 
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его связывания с ДНК и на других пара- 
метрах, важных в его взаимодействии со 
специфическими генными регуляторами. 
Следовательно, было логично предполо- 
жить, что изменения в структуре гисто- 
на Н1 могут непредсказуемым образом 
влиять на дифференциальную генную 
активность множества генов. Тем самым 
гены гистона Н1 могли оказаться генами 
количественных (полигенных) признаков с 
широким плейотропным эффектом, часто 
вовлекаемыми в различные формообра- 
зовательные процессы [ВегЧт1Коу еф а[., 
1993Ъ]. В настоящее время накоплены 
многочисленные экспериментальные 
данные, которые говорят о сложности и 
неоднозначности взаимодействия гистона 
НТ с регуляторными комплексами раз- 
личных генов [Во=Чапоуа еф а]1., 2007], 
но в целом не противоречат упомянутым 
предположениям. 

Высказанную гипотезу о влиянии 
изменчивости гистона Н1 на фенотип 
организма необходимо было подтвердить 
экспериментально. Поскольку любая мо- 
лекулярная эволюция должна протекать 
через ситуацию внутрипопуляционного и 
внутривидового полиморфизма, хотя бы 
транзиторного, необходимо было найти 
удобный экспериментальный объект, у 
которого был бы зарегистрирован вну- 
тривидовой полиморфизм по гистону Н1. 
В настоящее время такой полиморфизм 
зарегистрирован у многих неродственных 
животных и растений [Во5апоуа еф а1., 
2007], но в конце 1970-х он был известен 
лишьу пшеницы и кукурузы [Э$0и$, РБП- 
Прз, 1973]. В.А. Бердников с коллегами 
(не опубликовано) обнаружили полимор- 
физм по гистону Н1 у дроздов-рябинников 
(Титаиз рНатз Г..) Академгородка, однако 
удобным объектом для генетических ис- 
следований дрозда не назовешь. Затем 
полиморфизм по Н1 был обнаружен у 
пшениц [Шкутина и др., 1977], однако 
аллополиплоидная природа этих растений 
затрудняет генетический анализ. 

Гораздо более продуктивным было 
открытие полиморфизма по гистону Н1 
(причем по многим субтипам сразу) у бо- 
бовых растений трибы У1аеае. Сначала он 
был обнаружен А.И. Беляевым и В. А.Берд- 
никовым [1981] у посевного гороха (Р1зит 
заноит Г.), причем в дальнейшем поли- 
морфизм был найден по всем семи субти- 
пам Н1 [Розов и др., 19866; Козфег1и ефа1., 
1994; Вегап1Коу еф а1., 2003; Вохдапоуа 


еф а|., 2005], затем — найден у ряда ди- 
корастущих видов, обильных в лесах 
Академгородка, а именно чины Гмелина 
(Галпугиз втейпи Тг$зср.), чины весен- 
ней (Гафйугиз оетпиз (Т..) ВегоВ.), горошка 
мышиного (У1а сгасса), горошка лес- 
ного (Уча зПоайса (.) и горошка одно- 
парного (Уса итуива А. Вт.) [Беляев, 
Бердников, 1985]. У многих из этих видов 
наблюдалось по два аллельных варианта 
самого медленного субтипа Н1 (ортологич- 
ного субтипу 1 гороха), отличающегося 
наибольшим количественным содержа- 
нием. УТ. ишива и Г. оегпиз обнаружены 
аллельные варианты у двух из группы 
электрофоретически близких субти- 
пов, ортологичных группе субтипов 2— 
5 гороха. У Г.ятеЙпи, Г. оегпиз и 
У.ип]ига было обнаружено по четыре 
аллельных варианта быстро мигриру- 
ющего субтипа, ортологичного субтипу 
б гороха; у соответствующего субтипа у 
У. стасса и У.зЦоанса было выявлено по 
два варианта. Полиморфизм (две электро- 
морфы) по наиболее электрофоретически 
подвижному субтипу Н1, характерному 
только для молодых тканей и ортологич- 
ному субтипу Т гороха, был найден у 
Гафйугиз втейпи. Мы видим, что у 
Г.втейпи и Т.ипуиба популяционный 
полиморфизм был обнаружен сразу по 
четырем субтипам гистона Н1! Частоты 
гомозиготных и гетерозиготных растений, 
как правило, хорошо соответствовали со- 
отношениям Харди—Вайнберга, лишь по 
ортологу субтипа 6 гороха у Г. оегпиз 
наблюдалось резкое превышение частот 
гомозигот над теоретически ожидаемым 
[Беляев, Бердников, 1985]. Богатый набор 
видов дикорастущих бобовых в Академ- 
городке позволил также оценить межви- 
довую изменчивость субтипов гистона 
Н1 по размеру молекулы и ее основных 
частей и общему плану ее строения у 
представителей этого семейства [Беляев, 
Бердников, 1985; Козфетт еф а1., 1994]. 
Помимо перечисленных, из числа дикора- 
стущих видов Академгородка в эти иссле- 
дования были вовлечены также горошек 
тонколистный (Уса тепи!ойа Во\фВ.), 
горошек приятный (ИУ? а атоепа Е1зсТег), 
горошек заборный (Уса зера Т..), чина 
гороховидная (Гафйугиз р1з{огтаз [..), 
чина луговая (Гафпугиз ргафепз13 Г..), чина 
клубненосная (Гаёйугиз фибегозиз 1..), 
люцерна серповидная (Ме@саго есаа 
Г.), донник белый (МеШониз афиз Меа1- 
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с1$), донник лекарственный (Ме|1о0#Низ 
орНспайз (Г..) РаПаз), клевер люпиновид- 
ный (Т/оПит [иртазтег [..) и карагана 
древовидная (Сагагапа атфотезсепз Галт.). 

Обнаружение внутривидового поли- 
морфизма по генам гистона Н1 позволяло, 
во-первых, надеяться выявить в природ- 
ных популяциях свидетельства воздей- 
ствия на эти аллели естественного отбора, 
во-вторых, создать изогенные линии, раз- 
личающиеся аллелями генов гистона Н1 
и сравнить их фенотип в прямых экспери- 
ментах. Оба направления принесли свои 
плоды — поразительные свидетельства 
действия сильного естественного отбора в 
течение короткого времени были найдены 
в популяции однопарного горошка Ака- 
демгородка в 1982—1983 гг. [Бердников 
и др., 19846; Вег4п1 оу еф а1., 1992], а 
большая серия прямых экспериментов с 
изогенными линиями гороха, подтвердив- 
шими влияние замещения аллельных ва- 
риантов гистона Н1 на фенотип растения, 


Рис. 1. Горошек однопарный — У1<1а ипциаха 
А. Вг., общий вид (фото О. 9. Костерина). 


проводилась коллективом более 25 лет 
вплоть до настоящего времени [Вегат1Коу 
её а1., 1994, 1999, 2003; Во&4дапота еф а|., 
2007]. В контексте данного сборника нас 
интересуют результаты, полученные на 
однопарном горошке [Бердников, 19846; 
Вега Коу еф а1., 1992]. 

Однопарный горошек (У1тс1а ип: 
ива А. Вт.) — азиатский вид, распростра- 
ненный в России от Алтая, Новосибир- 
ской и Томской областей вплоть до 
Тихоокеанского побережья, в Монголии, 
северном Китае и Корее. В правобережной 
части Новосибирской области, представ- 
ляющей собой пологое подножие Алтае- 
Саянской горной страны, это один из 
самых многочисленных видов бобовых, 
растущий по опушкам и рединам бере- 
зовых И, В особенности, сосновых и сме- 
шанных лесов. Однако он практически не 
переходит на левый берег Оби (отдельные 
экземпляры встречаются в Чемском 
бору). Таким образом, р. Обь представ- 
ляет собой естественную и очень резкую 
западную границу ареала вида. Утса 
ит]иза, вместе с ранее рассматриваемым 
в его составе очень близким восточным 
видом У.ойифапа Нозокама из Южного 
Приморья, северо-восточного Китая и 
Кореи, принадлежат к ряду Опаха 
В. ЕефзсЬ. секции Огобо4еа бтапЁеи. 
подрода У1<Ша (Зепог) Воцпу. и отлича- 
ются В высшей степени оригинальным 
габитусом: усики отсутствуют, листья не- 
сут одну пару очень крупных листочков, 
которые выглядят как простые цельные 
листья (рис. 1), так что вегетирующее рас- 
тение при беглом взгляде не производит 
впечатление бобового. 

Спектр гистона Н1 У. ипииза, вы- 
являемый в электрофорезе по методу 
Панима и Чокли (в 15%-х полиакрила- 
мидных гелях с 0,9 м уксусной кислоты 
и 6,25 м молей мочевины (см. [Розов и 
др., 19866; Козфег1т еф а1., 1994])), напо- 
минает таковой посевного гороха (рис. 2): 
выделяется самая мощная и медленная 
фракция, далее идут три— четыре труд- 
норазрешимих субтипа, минимум два из 
которых демонстрируют популяционный 
полиморфизм, далее с большим отрывом 
по электрофоретической подвижности 
следует субтип, ортологичный субтипу 6 
у гороха, который, как говорилось выше, 
существует в виде четырех аллельных 
вариантов [Бердников и др., 1984а; Бе- 
ляев, Бердников, 1985]. Этот субтип был 
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условно обозначен как субтип Ё. Еще бо- 
лее подвижными являются два субтипа 
(в отличие от одного у гороха), которые 
выявляются только в молодых тканях (на 
рис. 2 не показано) [Козфег1т еф а1., 1994]. 

Электрофоретические варианты суб- 
типа Ё были обозначены как #1, #2, #3 и Ав 
соответствии с увеличением их электрофо- 
ретической подвижности. Частоты встре- 
чаемости различных вариантов субтипа # 
в выборке из 84 растений, собранных на 
площади около 100м?, хорошо соответ- 
ствовали соотношениям Харди—Вайн- 
берга для случая четырех аллелей одного 
локуса (табл. 1), что говорит о том, что 
локальные участки популяции однопар- 
ного горошка Академгородка находятся 
в равновесии. 

Для того чтобы оценить распределение 
вариантов фракции Ё на большой терри- 
тории, нужно провести огромное число 
выделений и электрофорезов гистона Н1 
из индивидуальных растений. Так, для 
характеристики популяции в 100 раз- 
личных точках нужно в течение одного 
вегетационного периода провести не менее 
10000 выделений гистона Н1, что техни- 
чески невозможно. Эта трудность была 
обойдена следующим образом. В каждой 
точке сбора (площадь около 100 м?) бра- 
лось по одному листочку от каждого из 
100 случайно выбранных растений. Из 
собранной биомассы выделялся и под- 
вергался электрофорезу гистон Н1. Полу- 
ченную электрофореграмму сканировали 
на денситометре. Такая денситограмма 
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Рис. 2. Электрофореграмма гистона Н1 У1в1а 

ип]иза по методу Панима и Чокли (15%-й 

полиакриламидный гельс 0,9 н уксусной кис- 

лоты и 6,25 молей мочевины) (см. [Розов и др., 
19866; Козбегт еф а1., 1994]. 


Наиболее подвижные субтипы, присутствующие 

только в молодых тканях, не показаны. #1, #2, #3, #4 — 

аллельные варианты субтипа, ортологичного субти- 
пу 6 гороха. 


характеризует спектр аллельных вариан- 
тов гистона Н] в данной точке сбора. Этот 
спектр характеризовался количественно 
путем оценки соотношения площадей 
четырех частей фигуры под кривой, соот- 


Таблица 1 


Встречаемость фенотипов в отношении аллельных вариантов субтипа # среди 
растений Уса ишутиба в сосновом лесу к западу от Института математики 


Наблюдаемое Число растений, ожидаемое 
Фенотип 
число растений из соотношений Харди-Вайнберга 
р 3 2,5 
+12 Т 6,7 
21-13 Т 7,1 
+ #4 9 10,2 
#2 6 4,5 
#2 + #3 10 9,5 
#2 + #4 10 18,7 
#3 4 5,0 
#3 + #4 16 14,4 
#4 12 10,3 
Всего 84 


Примечание. у? = 2,38; 0,95 < р < 0,99. Классы, содержащие меньше пяти фактических растений, объ- 


единены. 
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Рис. 3. Фрагмент электрофореграммы гистона 
Н1, захватывающий варианты субтипа Ё, вы- 
деленного из суммарного образца, составлен- 
ного из 100 листочков от разных растений, 
представляющих две локальные точки из 
центральной (а) и периферической (6) частей 
Академгородка, и их денситограммы. 


ветствующих аллельным вариантам #1, 
12, 13 и #4 (рис.3). Данные соотношения 
приближенно соответствуют частотам ал- 
лелей в данной точке сбора, поэтому они 
были названы условными аллельными ча- 
стотами. Независимый анализ условных 
аллельных частот в одной точке сбора, 
располагавшейся в сосновых посадках к 
западу от Института математики, показал 
хорошую воспроизводимость избранного 
метода. 

Было обнаружено, что для централь- 
ных районов Академгородка характерно 
приблизительное равенство условных 
частот четырех исследуемых аллельных 
вариантов (см. рис.3,а), тогда как пери- 
ферия отличалась явным преобладанием 
варианта 3 (см. рис.3,6). Вся исследуемая 
территория была условно разделена кон- 
центрическими окружностями на пять 
зон, в каждой из которых определялось 
среднее значение условной частоты каж- 
дого варианта. Эти данные приведены в 
табл.2. Видно, что основное изменение 
при движении от центральной зоны к 
периферии связано с возрастанием доли 
варианта {3. Рисунок 4 представляет рас- 
пределение условной частоты этого вари- 
анта в различных точках сбора, которое 
демонстрирует поразительную клиналь- 
ную изменчивость. Условные частоты 
вариантов #1 и #2 убывают к периферии 
Академгородка, тогда как доля варианта 
#4 существенно не изменяется (рис. 5). 

Подавляющее преобладание варианта 
3, по-видимому, является типичным со- 
стоянием большинства популяций У1с1а 
ипЦиса, не затронутых человеческой де- 
ятельностью. В дополнение к материалу 
из Академгородка были проанализиро- 
ваны пять точек, расположенных в нена- 
рушенных местообитаниях — две из них 


Таблица 2 


Условные частоты аллельных вариантов субтипа Ё в пяти концентрических зонах, 
выделенных на исследуемой территории (см. рис. 4) 


Аллельный вариант 
Зона 
#1 #3 #4 
1 19,3 = 0,4 23,9 = 0,2 385,4 = 0,8 21,3 = 0,5 
2 15,7 =0,3 24,0 =0,2 40,3 = 0,7 10,0 = 0,4 
3 13,9 = 0,3 20,1 =0,2 46,5 = 0,6 19,4 = 0,4 
4 18,1 =0,3 18,6 = 0,2 49,5 = 0,7 18,8 = 0,4 
5 11,0 =0,3 17,2 = 0,2 52,1 =0,7 19,7 = 0,4 
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располагались на островах Обского водо- 
хранилища, одна, — в окрестностях г. Ке- 
мерово и две — на Алтае, в окрестностях 
сел Черга и Улус-Черга. Варианты #3 и #4 
присутствовали во всех точках, с подавля- 
ющим преобладанием Ё3. Варианты #1 и #2 
были найдены, с очень низкой условной 
частотой, в популяциях Кемеровской 
области и Алтая, но отсутствовали на 
островах. 

Полученную картину территориаль- 
ного распределения спектра аллельных 
варантов фракции Ё трудно объяснить 
каким-либо нейтральным эволюционно- 
генетическим механизмом. Например, 
невозможно предположить, что аномалия 
состава гистона Н1 вызвана генетическим 
дрейфом. Кажется маловероятным, чтобы 
строительство Академгородка, начатое 
всего за 25 лет до данного исследова- 
ния, могло стать причиной изоляции с 
последующим размножением какой-то 
части популяции с исходно аномальным 
составом аллельных вариантов фракции 
{. Академгородок был и остается диф- 
фузным городом, где здания чередуются 
с естественной растительностью, вклю- 
чающей У. ип/иба, которая встречается 
здесь достаточно обильно и непрерывно, 
не предполагая заметных популяционных 
барьеров. Высокая плотность популяции 
также исключает возможность эффекта 
основателя, т.е. вселение и размножение 
здесь некоего вселенца — носителя вариан- 
тов #1 и Ё2. Также трудно предположить, 
что обнаруженная нами клинальная из- 
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Рис. 4. Распределение условной частоты вари- 
анта #3 на исследуемой территории. Застроен- 
ная территория заштрихована. 


1—5 — номера условных зон. 1 — <38%; 2 — 388— 
48%; 3 — >48%; 4 — Академгородок. 


менчивость предсуществовала до основа- 
ния Академгородка, так как центр анома- 
лии аллельного состава точно совпадает с 
историческим центром Академгородка, 
откуда началось его строительство (это об- 
ласть между институтами Гидродинамики 
и Ядерной физики). 

Таким образом, вероятнее всего, что 
изменение частот аллельных вариантов 
субтипа { произошло под действием естест- 
венного отбора, обусловленного неким 
антропическим фактором. Так как всюду 
за пределами Академгородка наблюдается 
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Рис. 5. Условные частоты аллельных вариантов субтипа # гистона Н1 в пяти 
концентрических условных зонах, выделенных на территории Академгород- 
ка, показанных на рис. 4. 
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резкое преобладание варианта #3, мож- 
но предположить, что в этих условиях 
естественный отбор благоприятствует 
носителям аллеля, кодирующего вариант 
13. В то же время естественный отбор под 
действием гипотетического антропическо- 
го фактора, действующего или действо- 
вавшего на территории Академгородка, 
благоприятствовал носителям аллельных 
вариантов #1 и #2. 

Природа антропогенного фактора, так 
сильно и быстро повлиявшего на частоты 
аллелей, кодирующих варианты субтипа 
1, осталась неясной. Было выдвинуто сле- 
дующее предположение. В обычных усло- 
виях опыление однопарного горошка обе- 
спечивается шмелями. В то же время опыт 
выращивания этих растений в теплице 
показывает, что небольшая их часть спо- 
собна производить некоторое количество 
семян путем самоопыления. Строитель- 
ство Академгородка должно было при- 
вести к сокращению популяции шмелей, 
равно как и к сокращению исходной по- 
пуляции горогтка. Известно, что в 1960-х 


* 


Прогресс молекулярной биологии 
последних десятилетий привел к тому, 
что анализ первичной структуры ДНК 
сделался гораздо более дешевым, бы- 
стрым и легкодоступным по сравнению с 
методами белковой химии. В результате 
эволюционную изменчивость белков сей- 
час принято изучать путем расппифровки 
нуклеотидных последовательностей коди- 
рующих их генов, причем на выходе полу- 
чается гораздо более детальная, точная и 
однозначная информация. В связи с этим 
на данном этапе представляется целесо- 
образным вернуться к анализу эволюци- 
онной изменчивости гистона Н1 у разных 
групп, прежде всего насекомых, но уже 
на уровне ДНК. Мы надеемся, что богатая 
природа Академгородка вновь сослужит в 
этом хорошую службу. Высокая степень 
изменчивости гидрофильных доменов 
гистона Н1 делает кодирующие его гены 
перспективным объектом для популяци- 


гг. территория Академгородка интенсивно 
обрабатывалась ДДТ с целью истребления 
энцефалитных клещей. Область низких 
частот варианта #3 фактически совпадает 
с территорией, непосредственно подвер- 
гавшейся обработке (неопубликованные 
данные). В таких условиях определенные 
преимущества могли получить самоопы- 
ляющиеся растения. Если предположить, 
что способность к самоопылению возрас- 
тает при замене варианта {3 на вариант 
Ё1 или 2, то наблюдаемая картина полу- 
чает свое объяснение. Согласно нашей 
гипотезе, аллели, кодирующие варианты 
субтипа Ё, выступают как модификаторы 
генов самонесовместимости. 

Если учесть, что доля субтипа Ё в сум- 
марном гистоне Н1 однопарного горошка 
составляет не более 5—10%, а само рас- 
тение — многолетнее, хотя и способное к 
плодоношению уже в первый год жизни, 
то эффективность естественного отбора 
в данном случае выглядит особенно впе- 
чатляюще. 


ки 


онных молекулярно-генетических иссле- 
дований, который не уступит митохон- 
дриальной ДНК. В рамках комплексного 
проекта СО РАН «Динамика экосистем 
Академгородка: результаты полувековой 
эксплуатации» на 2007—2008 гг. мы пла- 
нируем испробовать его при анализе попу- 
ляций обитающих в Академгородке неко- 
торых видов растений и насекомых (в том 
числе охраняемых), и в частности — уста- 
новить природу различий между алле- 
лями гена гистона Н1, показавшими 
клинальную изменчивость в популяции 
аа итива. И поскольку с момента 
анализа данной популяции прошло еще 
25 лет, целесообразно повторить анализ 
аллельных частот с тем, чтобы проследить 
дальнейшую ее эволюционную судьбу, 
тем более что ряд «центральных популя- 
ций», скорее всего, в ближайшее время 
исчезнет в результате планируемой за- 
стройки лесных участков Академгородка. 
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